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Résumé  
L’état d’une tête de myosine II durant laquelle force et mouvement sont générés est appelé 
usuellement Working Stroke (WS). Durant le WS, la tête de myosine est modélisée 
mécaniquement par 3 segments articulés deux à deux, le domaine moteur (S1a) fixé fortement 
à une molécule d’actine, le levier (S1b) sur lequel est exercé un moment moteur, et la tige 
(S2) tirant le filament de myosine (Mfil). Lorsque le demi-sarcomère (hs) se raccourcit ou 
s’allonge de quelques nanomètres, nous formulons l’hypothèse que le levier d’une tête de 
myosine en état WS se déplace dans un plan fixe comprenant l’axe longitudinal du filament 
d’actine (Afil). Subséquemment, les 5 segments rigides, i.e. Afil, S1a, S1b, S2 et Mfil, suivent 
des trajectoires déterministes et paramétrables. L’orientation de S1b dans le plan fixe est 
caractérisée par l’angle θ. Après dérivation des équations géométriques singularisant l’état 
WS, on obtient une relation analytique entre la vitesse de raccourcissement d’un hs (u) et la 
vitesse angulaire du levier (dθ/dt). Les théorèmes généraux de la mécanique appliqués aux 3 
solides, S1a, S1b et S2, aboutissent à une relation entre le moment moteur exercé sur le levier 
(MB) et la force tangentielle actionnant le filament d’actine (TA). Nous distinguons θup et 
θdown, les 2 bornes encadrant l’angle θ durant le WS, relatives aux conformations up et down. 
Avec les données usuelles assignées aux éléments du cross-bridge, une procédure de 
linéarisation des relations entre u et dθ/dt
 
d’une part, et entre MB et TA  d’autre part, est 
exécutée. Cette optimisation algorithmique conduit aux valeurs théoriques de θup et θdown 
égales, respectivement, à +28° (-28°) et -42° (+42°) avec une variabilité de ±5° dans un demi-
sarcomère droit (gauche), données conformes aux valeurs expérimentales communément 
admises pour les fibres musculaires de vertébrés.  
 
Institut P’. Physique et Mécanique des Matériaux. Université de Poitiers, 
Futuroscope Chasseneuil, France 
sylvain.louvet@univ-nantes.fr 
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Paper 2 
Mechanical model of muscle contraction. 2. 
Kinematic and dynamic aspects 
of a myosin II head during the working stroke 
 
 
Abstract  
The condition of a myosin II head during which force and movement are generated is 
commonly referred to as Working Stroke (WS). During the WS, the myosin head is 
mechanically modelled by 3 articulated segments two by two, the motor domain (S1a) 
strongly fixed to an actin molecule, the lever (S1b) on which a motor moment is exerted, and 
the rod (S2) pulling the myosin filament (Mfil). When the half-sarcomere (hs) is shortened or 
lengthened by a few nanometers, it is assumed that the lever of a myosin head in WS state 
moves in a fixed plane including the longitudinal axis of the actin filament (Afil). As a result, 
the 5 rigid segments, i.e. Afil, S1a, S1b, S2 and Mfil, follow deterministic and configurable 
trajectories. The orientation of S1b in the fixed plane is characterized by the angle θ. After 
deriving the geometric equations singularizing the WS state, we obtain an analytical 
relationship between the hs shortening velocity (u) and the angular velocity of the lever ( θ& ). 
The general theorems of mechanics applied to the 3 solids, S1a, S1b and S2, lead to a 
relationship between the motor moment exerted on the lever (MB) and the tangential force 
dragging the actin filament (TA). We distinguish θup and θdown, the two boundaries framing the 
angle θ during the WS, relating to up and down conformations. With the usual data assigned 
to the cross-bridge elements, a linearization procedure of the relationships between u and θ&  
on the one hand, and between MB and TA on the other hand, is performed. This algorithmic 
optimization leads to theoretical values of θup and θdown equal to +28° (-28°) and -42° (+42°) 
respectively with a variability of ±5° in a hs on right (left), data in accordance with the 
commonly accepted experimental values for vertebrate muscle fibers.  
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Commentaire argumenté de l’auteur  
Notre modèle postule que le mouvement du levier S1b appartenant à une tête de myosine en 
WS s’effectue dans un plan fixe durant l’intégralité de l’état WS. Cette hypothèse mène aux 
valeurs emblématiques de θup et θdown et justifie l’impossibilité donnée aux 2 têtes d’une 
molécule de myosine de se trouver simultanément en état WS. L’hypothèse est démontrée au 
paragraphe F.4 du supplément S2.F car elle s’avère être la condition nécessaire et suffisante 
pour que les théorèmes de la résultante cinétique et de l’énergie cinétique appliqués à la fibre 
musculaire fournissent des formulations équivalentes, principe essentiel de la mécanique des 
solides. Ce papier est la première étape qui mène aux calculs de la tension après tétanisation 
isométrique et après la phase 1 d’un échelon de longueur (Papier 4), à l’expression de la 
remontée de la tension lors des 3 dernières phases d’un échelon de longueur (Papier 5), à la 
détermination de la tension après une succession d’échelons de longueur (Papier 6) et enfin à 
la relation Force/Vitesse examinée dans le Papier 1. 
 
Introduction 
L’étude mécanique du mouvement humain requiert de modéliser le corps comme un ensemble 
matériel déformable composé de segments rigides articulés entre eux. Dans ce cadre, le calcul des 
puissances des actions intérieures, i.e. musculaires, s’apparente à celui des puissances des moments 
articulaires où seuls les mouvements de rotation importent. Par exemple, pour simuler le mouvement 
de marche, des moteurs rotationnels sont positionnés aux articulations des membres d’un robot 
humanoïde et leurs mises en action reproduisent in fine un mouvement de translation du centre de 
gravité du robot. En 1993, I Rayment et ses coauteurs [1,2] ont établi que la dynamique d’une tête de 
myosine est associée au mouvement de rotation du levier S1b, indiquant ainsi que le raccourcissement 
linéaire d’un demi-sarcomère (hs) résulte des mouvements collectifs de rotation des leviers. L’analogie 
présente dans les locutions « lever arm theory » ou « model of swinging lever arm» suggère d’étudier 
la fibre musculaire comme un ensemble matériel déformable auquel sont appliqués les théorèmes 
généraux de la mécanique classique.  
 
Lorsque la tête de myosine est liée fortement, les 5 segments Afil, S1a, S1b, S2 et Mfil, forment une 
chaine poly-articulée usuellement nommée cross-bridge (Fig 1a). Les 4 articulations de la chaîne sont 
représentées par les 4 points A, B, C et D (Fig 1d). L’axe OAfilX est l’axe longitudinal du filament 
d’actine et l’axe OAfilY° est l’axe perpendiculaire à OAfilX passant par les centres des filaments 
d’actine et de myosine adjacents (Fig 1b). 
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Fig 1. Caractéristiques géométriques d’une tête de myosine en WS. 
(a) Molécule de myosine, dont une des 2 têtes est en WS formant un pont ou cross-bridge entre le filament de 
myosine (Mfil) et le filament d’actine (Afil). (b) Définition de l’angle β dans le plan OAfilY°Z°. (c) Définition de 
l’angle θ dans le plan IXY où le point I est la projection de C sur OfilAX selon OfilAY. (d) Coupe transversal dans 
le plan OAfilY°Z° où A°, B°, C° et D° sont les projections orthogonales de A, B, C et D sur le plan OAfilXY°. (e) 
Projection orthogonale d’un sarcomère schématisé dans le plan OAfilXY°. 
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Classiquement l’état WS présenté par I. Rayment [1] repose sur 3 conditions : (1) les segments S1a, 
S1b et S2 sont rigides, (2) S1a est fixé fortement ou « stéréo-spécifiquement » à une molécule d’actine 
du Afil, (3) un moment moteur s’exerce sur S1b et conséquemment un effort de traction s’applique sur 
le Mfil par l’intermédiaire de S2. Nous proposons une quatrième condition qui postule que durant le 
WS, le levier S1b représenté par le segment BC se déplace dans le plan fixe OAfilXY formant l’angle β 
avec le plan OAfilXY (Fig 1b et 1d), l’orientation du levier S1b dans le plan OAfilXY étant caractérisée 
par l’angle θ (Fig 1c). 
Les 4 suppléments associés à l’article et cités dans le texte sont intitulés,, S2.C, S2.D, S2.E et S2.F, et 
se trouvent après les références. 
 
Cinématique d’une tête de myosine en WS 
Notre hypothèse permet le calcul des positions des 3 segments S1a, S1b et S2 (voir Paragraphe D.1 du 
Supplément S2.D). Par dérivation temporelle, on obtient une relation entre la vitesse relative de 
raccourcissement d’un demi-sarcomère (u) et la vitesse angulaire de S1b ( θ& ), soit : 
    
[ ]rescostansincosLu b1S +β⋅°ϕ⋅θ+θ⋅⋅θ= &    (1) 
où dt/dθ=θ&  ; LS1b est la longueur de S1b avec LS1b=|BC| ; ϕ° est  l‘angle instantané entre D°Y 
et D°C° dans le plan OMfilXY° (Fig 1e), les points C° et D° sont les projections orthogonales 
de C et D sur le plan OAfilXY° (Fig 1d) ; res est une fonction « résidu » prenant des valeurs 
instantanées proches de 0, dont la formule est explicitée en (D10) dans le Supplément S2.D. 
 
Comme φ° dépend de θ, α et β d’après l’égalité (D3) du Supplément S2.D, on introduit la fonction 
analytique : 
    
rescostansincos),,(R +β⋅°ϕ⋅θ+θ=βαθ
    (2) 
 
Avec (2), l’égalité (1) se réécrit : 
     [ ]),,(RLu b1S βαθ⋅⋅θ= &     (3) 
 
Dynamique d’une tête en WS dans un hs se raccourcissant à vitesse constante 
Notre modèle s’applique à un hs de la fibre musculaire en isométrie ou se raccourcissant à vitesse 
constante ou lente. Dans ce cas, il est attesté avec les calculs développés au Supplément S1.C que les 
seules actions mécaniques en présence dans le hs sont les forces et moments de liaison des chaînes 
poly-articulées (Afil + S1a + S1b + S2 + Mfil) où S1a, S1b et S2 appartiennent aux têtes en WS (Fig 
2). Un moment moteur (MB) est appliqué au point B symbolisant la liaison pivot entre S1a et S1b 
durant le WS. Les moments en C et D sont nuls. 
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Parmi les forces exercées sur S1a, S1b et S2, seules les composantes tangentielles TA et TD relatives 
aux points A et D ainsi que le moment MB exercé au point B apparaissent sur la Fig 2 ; voir Fig D2 du 
Supplément S2.D pour une représentation complète des actions en présence. 
Les théorèmes généraux de la mécanique du solide sont appliqués à une tête de myosine en WS dans 
un demi-sarcomère droit ; voir Paragraphe D.2  du supplément S2.D. Ils apportent les relations 
suivantes: 
      TA = TD     (4) 
    





β
°ϕ⋅θ
+θ⋅⋅=
cos
tansin
cosLT b1SABM     (5) 
 
On pose : 
     β
°ϕ⋅θ
+θ=βαθ
cos
tansin
cos),,(S     (6) 
 
Avec (6), l’égalité (5) se reformule : 
     MB = TA ⋅ LS1b ⋅ S(θ,α,β)     (7) 
 
 
 
Méthodes 
Le but de ce travail est de spécifier les valeurs de θdown et θup qui optimisent la linéarisation de la 
relation (3), ce qui équivaut à rechercher la constance de la fonction R(θ,α,β) entre ces 2 extrema. La 
variation maximale de l’angle θ durant le WS (δθMax) est donnée classiquement égale à 70° [2,3,4,5,6]. 
Cette valeur est consignée à la Table 1 et seul θdown reste à déterminer car : 
     θup = θdown + δθMax = θdown + 70°    (8) 
 
Lorsque les 2 angles α et β sont nuls, les fonctions R(θ,0,0) et S(θ,0,0) sont notées R0(θ) et S0(θ), 
respectivement. Avec la formule donnée en (D10) au Supplément S2.D, on note que la fonction 
residuelle (res) présentes en (1) et (2) s’annule si β=0. Dans ces conditions, on vérifie d’après les 
équations (2) et (6) les égalités suivantes : 
    R0(θ) = S0(θ) = cos θ + sin θ ⋅ tan ϕ°    (9) 
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Table 1. Caractéristiques géométriques relatives à une tête de myosine II en WS dans un 
demi-sarcomère droit de vertébré. 
Sigle Définition  Valeur Etendue de 
variabilité
 
ABX Distance entre A et B selon OX 2 nm [0 nm ; 5 nm] 
ABY Distance entre A et B selon OY  1.5 nm [0.5 nm ; 3 nm] 
LS1b Longueur du levier S1b 10 nm [8 nm ; 11 nm] 
LS2 Longueur de la tige S2 50 nm [30 nm ; 65 nm] 
d2Mfil (1) Distance entre les centres de 2 Mfil adjacents 46 nm [40 nm ; 55 nm] 
dAMfi (1) Distance entre les centres d’un Mfil et d’unAfil adjacents 26.6 nm [23 nm ; 32 nm] 
δXMax Pas maximal d’une tête de myosine en WS 11.5 nm [10 nm ; 12 nm] 
δθMax 
(2)
 
Variation maximale de θ au cours du WS  70° [60° ; 80°] 
(1)
 33dd Mfil2AMfil ⋅=   
(2)
 δθMax=|θup- θdown| 
 
 
 
 
 
Fig 2. Actions des liaisons inter-segmentaires d’une tête de myosine en WS. 
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Les algorithmes se déroulent de la manière suivante : l’angle θdown est incrémenté à partir de -90° 
jusqu’à 0° avec un pas de 0.5°, soit au total 181 valeurs de θdown testées. A chaque pas, l’angle θup  
associé à θdown est déterminé à l’aide de l’égalité (8). 
Méthode algorithmique 1 : minimisation des écarts 
A chaque itération de θdown, la variable R0 est évaluée selon (9) pour θ variant entre θdown et θup avec 
un pas de 0.5°. Puis la moyenne (RWS) de ces 141 valeurs de R0 est calculée. Enfin les 141 écarts 
entre RWS et les 141 valeurs de R0 sont caractérisés et additionnés. La valeur de θdown pour laquelle 
la somme des différences est minimale est choisie. 
Méthode algorithmique 2 : pente nulle  
A chaque itération de θdown, on calcule la pente de la droite de régression entre les 2 variables R0 et 
θ, θ étant incrémenté entre θdown et θup avec un pas de 0.5°. Le programme recherche la valeur de 
θdown pour laquelle la pente s’annule ou est la plus proche de zéro, i.e. la valeur pour laquelle R0 
devient indépendante de θ. 
 
Tous les calculs relatifs aux deux méthodes sont exécutés à l’aide de données de référence [7,8] qui 
sont reportées à la colonne « Valeur » de la Table 1. Dans les 2 cas, il faut s’assurer a posteriori que le 
calcul effectué entre les bornes θdown et θup apporte la valeur prévue pour δXMax soit : 
    δXMax,eq = | Xeq (θup) - Xeq (θdown) |    (10) 
où Xeq est le calcul exact de l’abscisse X d’après l’équation (D5) du supplément S2.D, équation 
reproduite ci-dessous : 
   
[ ] [ ])0(cos)0(L)(cos)(LsinL)(X oob1Seq 2S2S =θ°ϕ⋅=θ−θ°ϕ⋅θ+θ⋅=θ   (11) 
où les différents termes présents dans le membre droit de (11) sont explicités dans le Supplément 
S2.D. 
 
Tous les algorithmes de calculs ont été développés avec le logiciel Visual Basic 6. 
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Résultats  
Détermination de θdown 
Le tracé de la fonction R0 explicitée en (9) apparait avec un trait rouge à la Fig 3a. L’algorithme de 
minimisation des écarts appliqué à R0(θ) décrit à la section Méthodes fournit la valeur de θdown dans un 
hs droit, soit : 
      θdown = -42°     (12a) 
 
La position down du levier S1b à la fin du WS est aussi nommée post-powerstroke, prerecovery, like-
rigor ou M*. Sa valeur angulaire est donnée égale à 45° en module [9,10,11,12,13,14], soit une valeur 
proche de celle trouvée en (12a). 
La position up du levier S1b au début du WS, également appelée pre-powerstroke, postrecovery ou 
M**, prend pour orientation selon les égalités (8) et (12a) : 
     θup = -42° + 70° = +28°     (12b) 
Dans un demi-sarcomère gauche, les bornes θdown et θup sont identiques en module et opposés en signe. 
 
Linéarisation des équations entre θdown et θup 
Les moyennes des deux fonctions R0 et S0 entre les deux bornes θdown et θup fixées en (12a) et (12b) 
sont nommée RWS  et SWS, respectivement. Avec l’égalité (9), les calculs algorithmiques de RWS et SWS 
donnent (ligne β=0° de la Table E1 du Supplément S2.E) : 
 
    
945.0)(SS)(RR 0WS0WS =θ==θ=     (13) 
 
Entre θdown et θup, les équations (3) et (7) sont approchées par les 2 constantes respectives RWS et SWS, 
(Fig 3a, 3b, 3c et 3d ; trait noir épais), soit :  
  
[ ] WSWSupdown SR),,(S),,(R,; =≈βαθ≈βαθθθ∈θ∀    (14) 
 
A l’aide des égalités présentées en (14), on procède à la linéarisation entre θdown et θup, des équations 
(3) et (7), respectivement : 
     WSb1S RLu ⋅⋅θ≈ &      (15) 
     WSb1SAB SLT ⋅⋅≈M      (16) 
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Fig 3. Evolutions de R(θ,α,β),  S(θ,α,β) et res(θ,α,β) en fonction de θ variant entre -70° et +60° 
selon 4 valeurs de β avec α=0°.  
(a) β=0°.  (b) β=20°. (c) β=40°. (d) β=60°. 
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Domaine de validité de la linéarisation selon β 
L’angle β varie entre -60° et +60°; voir expression (G9) du Supplément S3.G du Papier 
compagnon 3. Dans les équations (2), (3), (6), (7) et (9), seul le cosinus de β intervient, aussi l’étude 
des valeurs positives de β suffit. Les fonctions R(θ,0,β), R(θ,0,β) et res(θ,0,β) sont représentées en 
fonction de θ par des traits rouge, bleu et vert, respectivement, dans les Fig 3b, 3c et 3d pour 3 valeurs 
de β (20°, 40° et 60°). 
Avec 2% de tolérance pour RWS, les calculs présentés à la Table E1 du supplément S2.E  indiquent que 
les approximations établies dans les formules (13) à (16) restent valides à la condition suivante : 
     -45° ≤ β ≤ +45°      (17) 
 
Cette spécification sera imposée pour la réalisation d’un WS avec les modalités déterminées par les 
données de la Table 1. 
 
Relation linéaire entre le déplacement du hs et la rotation du levier appartenant à une 
tête en WS 
En faisant coïncider arbitrairement le zéro des abscisses X avec le zéro des postions angulaires θ et 
après intégration de l’équation (15), la relation entre l’abscisse (Xlin ; lin pour linear) et θ s’écrit : 
    
( ) )(RLX ];[WSlin updownb1S θ⋅θ⋅⋅≈ θθ1     (18)
 
où 1 est la fonction indicatrice définie en (A2b) dans le Supplément S1.A du Papier 1. 
 
Avec les valeurs de θdown et θup fixées en (12a) et (12b) et en respectant la condition dictée en (17), 
l’adéquation entre les abscisses Xeq et Xlin formulées selon (11) et (18) se vérifie par régression linéaire 
pour les 141 valeurs de θ variant entre θdown et θup avec un pas de 0.5°. Le coefficient de détermination 
est supérieur à 99.9% dans tous les cas ; voir les Fig 4a, 4b et 4c où les abscisses Xeq et Xlin sont 
représentées en fonction de θ par un trait rose et noir, respectivement, pour 3 valeurs de l’angle β. 
De (18) on tire la relation linéaire entre le déplacement algébrique du hs (∆X) et la rotation 
correspondante du levier (∆θ), soit : 
    
( ) )(LRX ];[WS updownb1S θ⋅θ∆⋅⋅≈∆ θθ1     (19) 
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Fig 4. Evolutions des abscisses Xeq et Xlin en fonction de θ variant entre -70 et +60° selon 3 
valeurs de β avec α=0°. Le coefficient de détermination (r²) est calculé par régression linéaire de 
Xeq en fonction de Xlin entre θdown et θup. 
(a) β=0°.  (b) β=30°. (c) β=45°. 
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Pas maximal d’une tête de myosine durant le WS (stroke size) 
Le raccourcissement maximal du hs (δXMax) correspondant à δθMax est appelé « pas maximal ». Il se 
calcule d’après l’approximation linéaire apportée en (19) : 
    δXMax,lin ≈ (RWS ⋅ LS1b) ⋅ δθMax     (20) 
On note que le bras de levier n’est pas égal à LS1b mais à (RWS ⋅ LS1b). 
Pour les travaux portant sur des fibres intactes de vertébrés, le pas maximal varie généralement entre 
10 et 12 nm [4,5,15 ,16 ,17,18 ,19]. La valeur moyenne de 11.5 nm est retenue pour δXMax, confirmée 
par application numérique avec la valeur de RWS déterminée en (13) et les données de la Table 1 : 
   δXMax,lin ≈ 0.945 ⋅ 10 nm ⋅ (70° ⋅ pi / 180°) ≈ 11.5 nm   (21) 
Toutes les tables du Supplément S2.E affichent dans les colonnes 4 et 5 les pas maximaux δXMax,eq et 
δXMax,lin calculés selon les égalités (10) et (20), respectivement. Dans tous les cas avec la condition 
imposée en (17), la différence entre les calculs des 2 pas n’excèdent 2%. 
Dorénavant, le pas maximal δXMax sera calculé selon (20). 
Influence de la méthode algorithmique  
Avec la méthode de la pente nulle (voir section Méthodes) exploitée au paragraphe E.2 du Supplément 
S2.E, il apparait une différence de +1° par rapport aux valeurs déterminées en (12a) et (12b) avec la 
méthode de minimisation des écarts. Les données de la Table E2 mènent à des conclusions similaires à 
celles du paragraphe précédent. Pour tous les cas testés dans des conditions identiques, la méthode de 
la pente nulle fournit des résultats similaires à celle de la minimisation des écarts, la différence pour 
les valeurs de θdown et θup n’excédant jamais 1°. 
Influence négligeable de α 
L’angle α varie entre -30° et +30° ; voir expression (G5) du Supplément S3.G du Papier compagnon 3   
Les calculs établis aux Tables E3a et E3b du paragraphe E.3 dans le Supplément S2.E démontrent que 
la valeur de α ne modifie pas les conclusions indiquées précédemment. 
 
Influence de la longueur du levier S1b 
Les angles θdown et θup sont estimés avec une valeur standard de LS1b égale à 10 nm [20,21]. Au 
paragraphe E.4 du Supplément S2.E, deux autres valeurs de LS1b sont testées : les calculs avec ces 2 
données apportent des écarts de ± 0.5° pour θdown et θup. Les calculs exposés aux Tables E4a et E4b 
induisent des conclusions conformes à celles obtenues lorsque LS1b est égal à 10 nm. La principale 
différence porte sur le pas maximal (δXMax) évalué à 11 et 12 nm pour LS1b égal à 9.5 et 10.4 nm, 
respectivement. Ces résultats se déduisent logiquement de l’égalité (20). 
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Influence notable de l’espacement inter-filamentaire (lattice) 
Dans les calculs précédents, la distance entre 2 filaments de myosine (d2Mfil) est donnée égale à 46 nm 
(Table 1) conformément à la valeur standard observée dans une fibre squelettique [7,8]. Au paragraphe 
E.5 du supplément S2.E, deux autres valeurs de d2Mfil ont été testées, 42 et 50 nm, valeurs pour 
lesquelles des écarts respectifs de +3° et -3° sont notés relativement aux données fixées en (11) et (12) 
pour θdown et θup. On relève une influence marquée de l’espacement inter-filamentaire sur l’angle θ, 
conforme aux observations expérimentales : voir Fig 8 dans [22] et Fig 4 dans [23] où l’élévation de la 
température augmente l’espace inter-filamentaire. 
En conclusion pour tenir compte de la variabilité des données et des calculs, les valeurs de θdown et θup 
sont spécifiées avec une variabilité commune égale à ±5°. 
 
Discussion 
Hypothèse du déplacement du levier dans un plan fixe durant le WS 
Des observations approfondies en cristallographie et en microscopie électronique du mouvement de la 
tête de myosine réalisé in situ révèleront le bienfondé de cette conjoncture. Toutefois, des éléments 
concrets étayent cette hypothèse. 
L’idée que le mouvement de la tête de myosine s’effectue dans un même plan et donc dans une 
direction unique est suggérée à la page 63 de l’article princeps de I. Rayment [1] : 
« However, the structure of the myosin head suggests that the power stroke arises from the reversal of 
domain movement in the myosin heavy chain induced by nucleotide binding … An immediate 
suggestion is that myosin forms a tight interaction with actin in only one orientation. » 
L’article de A. Houdusse [11] évoque ce point : « The converter rotates about 65° between the 
transition and nucleotide-free states of scallop S1 and leads to a movement of the lever arm between 
these states that has a very small azimuthal component. » 
Le travail de S. Hopkins [24] renforce l’hypothèse, comme l’indique un extrait du résumé : 
« We applied rapid length steps to perturb the orientations of the population of myosin heads that are 
attached to actin, and thereby characterized the motions of these force bearing myosin heads. During 
active contraction, this population is a small fraction of the total. When the filaments slide in the 
shortening direction in active contraction, the long axis of LCD tilts towards its nucleotide-free 
orientation with no significant twisting around this axis. In contrast, filament sliding in rigor produces 
coordinated tilting and twisting motions. » 
Ou celui de Arakelian [25] comme le suggère un extrait du résumé : 
« We hypothesized that an azimuthal reorientation of the myosin motor domain on actin during the 
weak-binding to strong-binding transition could explain the lever arm slew provided that myosin’s α-
helical coiled-coil subfragment 2 (S2) domain emerged from the thick filament backbone at a 
particular location. » 
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Si dans notre modèle le point A de fixation de S1a sur la surface de la molécule d’actine est unique, 
S1a est dans la réalité lié fortement en plusieurs points [26,27 ,28,29], soit une orientation précise et 
identique pour chaque S1a d’une tête en WS vis-à-vis de l’axe longitudinal du Afil. Plusieurs travaux 
[27,28] indiquent une rotation du levier S1b guidé mécaniquement au sein du convertisseur 
appartenant au domaine moteur, qui implique à nouveau une orientation unique. 
Au paragraphe F.4 du Supplément S2.F, une étude mécanique de l’ensemble des têtes de myosine en 
WS dans une fibre musculaire conduit à deux formulations de la force s’exerçant aux extrémités d’une 
myofibrille, l’une par application des théorèmes de la résultante cinétique et du moment cinétique, 
l’autre d’après le théorème de l’énergie cinétique. L’égalité entre les 2 termes RWS et SWS livrée en 
(14) et la colinéarité selon l’axe Oz des vecteurs « moment » et « vitesse de rotation angulaire de 
S1b » pour chaque tête en WS en mouvement sont indispensables pour que les 2 expressions soient 
égales. Précisément l’hypothèse du levier se déplaçant dans un plan fixe durant le WS apporte ces 2 
conditions. 
Corollaires de l’hypothèse 
La structure à double hélice du Afil (voir Supplément S3.G du Papier 3) interdit que les deux têtes 
d’une molécule de myosine soient simultanément en état de Working Stroke. En effet les deux têtes 
étant accrochés à deux molécules d’actine distinctes,  leurs leviers respectifs évolueraient chacun avec 
un angle β
 
différent. Or S2 étant la tige commune de liaison avec le Mfil, il est géométriquement 
impossible que les deux angles β restent constants lors du déplacement du Afil relativement au Mfil 
selon l’axe longitudinal OX. Le corollaire est documenté par plusieurs chercheurs [30,31]. 
L’égalité (20) indique une relation de proportionnalité entre le pas maximal δXMax et la longueur du 
levier LS1b, relation observée expérimentalement [21,32]. L’égalité (20) signe une autre relation de 
proportionnalité entre δXMax et δθMax, également interprétée [33]. 
 
Conclusion 
Avec la connaissance des angles α, β et θ, l’hypothèse du déplacement du levier dans un plan fixe 
autorise la géométrisation complète du cross-bridge formé par une tête de myosine en WS. 
Conséquemment, la position relative du Mfil vis à vis du Afil permet de vérifier si l’état WS est 
réalisable ou non et dans le cas avéré, de calculer l’orientation θ du levier. En appliquant cette règle à 
un hs idéalisé, il devient possible d’appréhender la distribution statistique de θ. C’est l’objet de l’étude 
proposée dans le Papier compagnon n° 3. 
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Informations supplémentaires (à lire après les références de l’article) 
Supplément S2.C analyse les forces et énergies en présence lors du working stroke d’une tête 
de myosine II 
C.1 Unités à l’échelle d’une tête de myosine 
C.2 Déplacements browniens et chocs d’origine thermique 
C.3 Hydrolyse d’une molécule d’ATP et force maximale de traction d’une tête de myosine II 
C.4 Liaison forte (SB pour strong binding) 
C.5 Liaison faible (WB pour weak binding) 
C.6 Quantités d’accélération d’origine gravitationnelle 
C.7 Quantités d’accélération d’origine inertielle 
C.8 Forces d’Archimède 
C.9  Forces de frottement de type visqueux 
C.10 Conclusion 
Références du Supplément S2.C 
 
Supplément S2.D  étudie la cinématique et la dynamique d’une tête de myosine en Working 
stroke  
D.1 Calculs relatifs à la cinématique d’une tête de myosine en WS avec Fig D1 
D.2 Calculs relatifs à la dynamique d’une tête de myosine en WS dans un hs droit se raccourcissant à 
vitesse constante avec Fig D2 
 
Supplément S2.E  teste l’influence de divers paramètres sur les 4 variables, R , S , δXMax,eq et 
δXMax,lin 
E.1 Influence de β affichée dans Table E1 
E.2 Influence de la méthode algorithmique affichée dans Table E2 
E.3 Influence de l’angle α testée avec α = +30° (Table E3a) et α = -30° (Table E3b) 
E.4 Influence de la longueur du levier avec LS1b = 9.5 nm (Table E4a) et LS1b = 10.4 nm (Table E4b) 
E.5 Influence de la distance inter-filamentaire avec d2Mfil = 42 nm (Table E5a) et d2Mfil = 50 nm (Table 
E5b) 
 
Supplément S2.F  étudie la cinématique et la dynamique d’une fibre musculaire et d’une 
myofibrille 
F.1 Fibre musculaire isolée avec Fig F1 
F.2  Cinématique d’une myofibrille en phase de raccourcissement ou d’allongement  
F.3 Dynamique d’une myofibrille se raccourcissant ou s’allongeant à vitesse constante avec Fig F2 
F.4 Théorème de l’énergie cinétique appliqué à une fibre musculaire se raccourcissant ou s’allongeant 
à vitesse constante 
Références du Supplément S2.F 
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Supplément S2.C  
Forces et énergies relatives à une tête de myosine en WS 
Une tête de myosine II est modélisée par 3 segments, le domaine moteur ou catalytique (S1a), le levier 
(S1b) et la tige (S2). Une tête en WS est caractérisée 1/ par la rigidité des 3 segments, 2/ par une 
liaison forte entre S1a et la molécule d’actine (Amol), 3/ par  un moment moteur (MB) exercé sur S1b, 
moment qui induit une traction du filament de myosine par l’intermédiaire de S2, entraînant de facto 
un raccourcissement du demi-sarcomère (hs), 4/ par le déplacement de S1b dans un plan fixe, 
l’orientation de S1b dans ce plan étant définie avec l’angle θ (Hypothèse n° 4 du modèle formulée 
dans le Papier 2). 
 
C.1 Unités à l’échelle d’une tête de myosine II 
L’unité de poids est le kiloDalton (kDa) ou le yoctoKilogramme (yKg) 
1 kDa = 1.66 10-24 Kg = 1.66 yKg 
L’unité de longueur est le nanomètre (nm) 
1 nm = 10-9 m 
L’unité de vitesse est le nanomètre par milliseconde (nm⋅ms-1) 
1 nm⋅ms-1 = 10-3 mm⋅s-1 = 10-6 m⋅s-1 
L’unité de force est le picoNewton (pN) 
1 pN = 10-12 N 
L’unité d’énergie est le zeptoJoule (zJ) 
1 zJ = 1 pN ⋅ 1 nm = 10-21 J 
 
C.2 Déplacements browniens et chocs d’origine thermique 
Une grosse molécule de la taille d’une dizaine de nanomètres est placée dans un liquide. Elle subit les 
multiples chocs des petites molécules environnantes, composantes du liquide. L’agitation brownienne 
correspond à la fluctuation du nombre d’états microscopiques de la grosse molécule et donc à la 
fluctuation de son entropie. En 1910, A. Einstein a calculé que cette fluctuation était égale à kB/2 où kB 
est la constante de Boltzmann. Chaque choc créée une variation d’énergie (δEth) égale à : 
     
2
k
E ambBth
Γ⋅
=δ
     (C1) 
où kB = 1.38⋅10-23 J⋅°K-1 ; Γamb est la température du liquide ambiant exprimée en °K. 
En physiologie musculaire, les températures expérimentales vérifient : 
0 °C ≤  Γamb ≤ 35 °C 
Ce qui implique : 
3.77 zJ ≤  ( kB ⋅ Γamb ) ≤ 4.25 zJ 
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A l’aide de (C1) et des inégalités précédentes, on déduit la valeur moyenne de la fluctuation d’énergie 
lors d’un choc thermique : 
     δEth ≈ 2 ± 0.12 zJ     (C2) 
 
C.3 Hydrolyse d’une molécule d’ATP et force maximale de traction d’une tête de myosine II 
D’après les tables thermodynamiques, la variation d’enthalpie libre de l’hydrolysée de l’ATP en 
conditions physiologiques est comprise entre -50 et -40 kJ par mole d’ATP, soit pour une molécule 
d’ATP en divisant par 6.023⋅1023, le nombre d’Avogadro, une valeur comprise entre -83 et -66 zJ. 
L’énergie chimique issue de l’hydrolyse d’une molécule d’ATP est convertie partiellement en énergie 
mécanique stockée sous forme d’énergie potentielle élastique (EPS1) dans l’élément β-sheet du 
domaine moteur (S1a). En choisissant un rendement maximal de l’ordre de 40% à 60% [1], on obtient 
comme étendue de valeurs maximales pour EPS1 : 
(0.4 x 66 zJ)  ≤  EPS1,Max  ≤  (0.6 x 83 zJ) 
Soit : 
     25 zJ ≤  EPS1,Max   ≤ 50 zJ    (C3) 
 
Selon (C2), EPS1,Max vaut 13 à 25 fois δEth . 
 
Le moment moteur (MB), fonction de l’angle θ, dérive de EPS1, soit : 
     ( )1SB EPd
d)(
θ
−=θM      (C4) 
Après étude de la phase 1 d’un échelon de longueur, il est établi que le moment moteur durant le WS 
est une fonction décroissante de l’angle θ. Certains auteurs ont suggéré que la relation est linéaire 
[2,3,4] Nous les suivrons avec l’hypothèse 6 exposée au Papier 4 où la relation entre moment 
moteur(MB) et θ se formule : 
     
( )
Max
down
upB )( δθ
θ−θ
⋅=θ MM
    (C5) 
où Mup est le moment maximal correspondant à l’angle θup , i.e. l’indicateur référent du rendement 
chimico-mécanique maximal de la réaction d’hydrolyse d’une molécule d’ATP étudiée 
précédemment ; δθMax est l’étendue angulaire entre θup et θdown , les valeurs de ces 2 angles étant 
calculées respectivement en (12a) et (12b) dans le Papier 2. 
 
Après intégration de la relation (C5), on obtient l’expression de EPS1 : 
     
( )
Max
2
down
up1S 2
)(EP
δθ⋅
θ−θ
⋅=θ M
    (C6) 
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L’équation (16) du Papier 2 apporte la relation entre la force de traction d’une tête en WS et le 
moment moteur exercé sur le levier. On en déduit  la force maximale de traction (TS1,Max) : 
WS
up
Max,1S SL
T
b1S ⋅
=
M
 
Autrement formulé avec (C6) : 
     
b1SMaxWS
max,1S
Max,1S LS
EP2
T
⋅δθ⋅
⋅
=
    (C7) 
où les constantes δθMax et SWS sont données égales, respectivement, à 70° et 0.945 d’après les égalités 
(8) et (13) du Papier 2. 
 
Avec (C3) et (C7), on vérifie que la valeur de TS1,Max varie selon celle de LS1b
 
: 
   LS1b =  9 nm   ⇒    5 pN  ≤ TS1,Max ≤ 10 pN   (C8a) 
   LS1b = 10 nm    ⇒ 4.5 pN ≤ TS1,Max  ≤  9 pN   (C8b) 
   LS1b = 11 nm    ⇒    4 pN ≤ TS1,Max  ≤  8 pN   (C8c) 
Soit des valeurs compatibles avec celles de la littérature [5 ,6]. 
De ce qui précède, on déduit la condition : 
     TS1,Max  ≥ 4 pN      (C9) 
 
C.4 Liaison forte (SB) 
Lorsque S1a est attaché fortement à la molécule d’actine, l’état associé est nommé liaison forte ou 
strong binding, et adopte pour acronyme « SB ». L’équation (4) du Papier 2 donne une relation 
d’égalité entre les composantes tangentielles des forces exercées sur le filament d’actine (Afil) et sur le 
filament de myosine (Mfil), ce qui signifie que la force (FSB) de la liaison forte entre S1a et Amol 
vérifie également (C9), soit en module : 
     FSB ≥ 4 pN      (C10) 
 
C.5 Liaison faible (WB) 
Lorsque S1a est attaché faiblement à une molécule d’actine, l’état correspondant est nommé liaison 
faible ou weak binding, et prend pour acronyme « WB ». Durant l’état WB, S1a subit les chocs des 
molécules du liquide intracellulaire et suit une trajectoire brownienne dans un volume circonscrit par 
la force de rappel de la liaison faible (FWB) exercée par la molécule d’actine. L’énergie pour casser la 
liaison faible (δEWB) doit être supérieure ou égale à 3⋅δEth, soit : 
     δEWB ≥ 3⋅δEth      (C11)  
Le facteur 3 provient de ce que les chocs engendrent des déplacements de S1a et S1b selon les 3 axes 
de l’espace et il faut multiplier par 3 d’après le théorème de l’équipartition de l’énergie. 
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Lorsque la liaison faible est rompue, il y a possibilité de déplacement de la tête entre 2 molécules 
d’actine voisines et distantes de LAmol, distance équivalente au diamètre de Amol. Le calcul du travail à 
partir du produit de la force (FWB) par le déplacement (LAmol) donne d’après (C11) : 
     
molA
th
WB L
E3
F
δ⋅
≥
     (C12) 
L’expression du travail d’une force égalé au produit force par longueur est valide si la force est 
constante, ce qui n’est pas le cas pour une force d’attraction électrostatique qui varie avec la distance. 
L’inégalité (C12) apporte un ordre de grandeur moyen. Soit avec (C2) et LAmol= 5.5 nm
 
(voir Table 1 
du Papier compagnon 3) : 
          FWB ≥ 1 pN      (C13) 
Comme par nature FWB doit être inférieure à FSB, on déduit de (C10) et (C13) : 
     1 pN ≤ FWB ≤ 4 pN     (C14) 
 
C.6 Quantités d’accélération d’origine gravitationnelle  
A partir de données de la littérature [7], il est possible de calculer un poids approximatif pour les 
différents éléments constitutifs de la fibre musculaire, et de calculer pour chacun d’eux la force 
gravitationnelle correspondante. 
Le calcul de la force due à la pesanteur terrestre s’exerçant sur le levier S1b (PS1b) donne : 
PS1b = M S1b ⋅g = 70 ⋅1.66⋅10-24 ⋅ 9.81 Kg⋅m⋅s-2 = 10-9 pN 
où M
 S1b est la masse de S1b égale à environ 70 kDa ; g est l’accélération due à la pesanteur qui vaut à 
la surface de la terre 9.81 m⋅s-2. 
La force due à la pesanteur terrestre s’exerçant sur le filament d’actine (PAfil)  est égale à : 
PAfil = M Afil ⋅g = 25⋅103⋅1.66⋅10-24⋅9.81 Kg⋅m⋅s-2 = 4 10-7 pN 
où MAfil est la masse d’un Afil égale à environ 25⋅103 kDa. 
La force due à la pesanteur terrestre s’exerçant sur un hs (Phs ) vaut : 
Phs = Mhs ⋅g = 107⋅1.66⋅10-24⋅9.81 Kg⋅m⋅s-2 = 1.6 10-4 pN 
où Mhs est la masse d’un hs dont la valeur maximale est de l’ordre de 107 kDa. 
 
Pour ces 3 exemples, les forces calculées sont négligeables relativement aux forces internes d’origine 
élastique ou électrostatiques dont les valeurs sont de l’ordre du pN. A l’échelle nanométrique, les 
influences de l’énergie potentielle d’origine gravitationnelle et de ses variations seront considérées 
comme nulles, quelle que soit la position de la fibre isolée vis-à-vis du champ de pesanteur terrestre 
lors d’expérimentations. Une conséquence pratique est que la force exercée par un muscle ne dépend 
pas de sa position dans l’espace. 
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C.7 Quantités d’accélération d’origine inertielle 
La vitesse relative maximale pour un demi-sarcomère (uMax) est calculée à partir de la phase 1 d’un 
échelon de longueur, soit avec un échelon de 10 nm pendant 100 µs : 
uMax = 0.1 nm⋅µs-1
 
= 10-4 m⋅s-1 
Dans un repère lié à un disque M quelconque et supposé galiléen, le segment susceptible de subir les 
plus grandes quantités d‘accélérations linéaire et angulaire est le levier S1b. Lorsque la vitesse relative 
passe de 0 à uMax, la variation maximale d’énergie cinétique du levier (∆ECS1b) est égale à : 
2
Maxb1S
2
Maxb1Sb1S J2
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2
1
EC θ⋅⋅+⋅⋅=∆ &
 
où JS1b est le moment d’inertie d’une tige : 
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et où Maxθ&  est la vitesse angulaire maximale de S1b, calculée comme suit : 
14
b1S
Max
Max srd10L
u
−
⋅=≈θ&  
Il en résulte : 
zJ10EC 10b1S
−
≈∆  
Soit une énergie négligeable correspondant à des forces d’accélération inférieures  à 10-11 pN. 
 
Conclusion : à l’échelle nanométrique, les quantités d’accélérations linéaire et angulaire d’origine 
inertielle sont négligeables. 
 
 
C.8 Forces d’Archimède 
On vérifie de manière similaire que les forces dues à la poussée d’Archimède sont négligeables.  
A titre d’exemple, le calcul de la force d’Archimède relative à S1a (FArch,S1a) donne : 
FArch,S1a = VS1a ⋅ ρH2O ⋅ g 
où  ρeau est la densité de l’eau égale à 103 Kg⋅m-3 
 VS1a est le volume de S1a tel que : 
VS1a = pi ⋅ rS1a² ⋅ LS1a = 3.14 ⋅ (3 nm)2 ⋅ 5 nm  ≈ 10-25 m3 
Soit après calcul : 
FArch,S1a  = 103 ⋅ 10-25 ⋅ 9.81 Kg⋅m⋅s-2 = 10-9 pN 
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C.9  Forces de frottement de type visqueux  
Les molécules composant un milieu visqueux exercent une force de résistance sur tout corps en 
mouvement. La force visqueuse se calcule selon la formule de Stokes-Einstein. Cela implique pour le 
segment S1a : 
FVisc,S1a = - (6 ⋅ pi ⋅ η ⋅ rS1a) ⋅ VS1 
où η est le coefficient de viscosité du liquide physiologique dans lequel se meut S1a ; rS1a est le rayon 
du volume de contact avec le liquide déplacé lors du mouvement de S1a ; VS1 est  la vitesse absolue de 
S1 dans le repère du laboratoire, vitesse identique pour S1a et S1b. 
Avec η3°C = 10-3 Kg.m-1.s-1 , rS1a = 2 nm, VS1= 2.5 mm.s-1, on effectue le calcul suivant : 
FVisc,S1a = - (6 ⋅ 3.14 ⋅ 10-3 ⋅ 210-9) ⋅ 2.5⋅10-3 N ≈ 0.1 pN 
 
De même pour S1b : 
FVisc,S1b = - (6 ⋅ pi ⋅ η ⋅ rS1b) ⋅ VS1 ≈ 0.1 pN 
 
On note que ces deux forces
 
sont du même ordre de grandeur, qu’elles sont proportionnelles à η et 
diminuent lorsque la température augmente, qu’elles s’opposent au mouvement de rotation de S1b 
dans un demi-sarcomère droit et l’accompagnent dans un demi-sarcomère gauche. De plus le calcul ne 
concerne que les hs les plus distaux : plus on se rapproche de l’extrémité fixe de la fibre, plus ces 2 
forces d’origine visqueuse diminuent. 
On admettra que les forces de viscosité n’influent par sur les têtes de myosine, comme cela a déjà été 
observé dans le Papier 1 avec la Fig 3 où la longueur initiale du sarcomère n’influe pas sur la vitesse 
maximale de raccourcissement.  
 
C.10 Conclusion  
A l’échelle nanométrique les quantités d’accélérations linéaire et angulaire, d’origine gravitationnelle 
ou inertielle, sont négligeables; idem pour la poussée d’Archimède et les forces de viscosité s’exerçant 
sur les têtes de myosine. Les seules actions en présence dans le système mécanique proposé par ce 
modèle sont les forces et moments de liaison inter-segmentaire des têtes en WS, à une exception près : 
lors de la phase 1 d’un échelon de longueur ou de force, en allongement ou en raccourcissement, les 
forces de viscosité s’appliquent de manière non négligeable sur les solides que constituent les disques 
Z et les disques M associés, respectivement, aux filaments d’actine et de myosine inter-digités (voir 
Supplément S4.J du Papier compagnon 4).  
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Supplément S2.D 
Cinématique et dynamique d’une tête de myosin II en working stroke (WS) 
D.1  Cinématique d’une tête de myosine en WS 
Un filament d’actine (Afil) est modélisé par une tige cylindrique de rayon rAfil orientée selon OAfilX, 
axe longitudinal principal où OAfil est un point arbitraire situé sur cet axe (Fig D1b). Un filament de 
myosine (Mfil) est modélisé par une tige cylindrique de rayon rMfil orientée selon OMfilX, axe 
longitudinal principal du cylindre parallèle à OAfilX, où OMfil est la projection orthogonale de OAfil sur 
cet axe. L’axe OAfilY° passant par les 2 points OAfil et OMfil est perpendiculaire à OAfilX et l’axe OAfilZ° 
est associé à OAfilY° pour définir le plan transversal OAfilY°Z° perpendiculaire à OAfilX (Fig D1b). 
L’extrémité d’une molécule de myosine est formée de 2 têtes (Fig D1a). Une tête de myosine II est 
constitué de 2 sous-fragments S1 et S2. Le sous-fragment S1 se décompose en 2 parties : le domaine 
moteur (S1a) et le levier (S1b) qui sont modélisés par un cylindre et une tige cylindrique, 
respectivement (Fig D1a). Les deux têtes de myosine sont reliées au Mfil par une tige commune, le 
sous-fragment S2. 
Lorsque S1a est lié fortement, les 5 segments Afil, S1a, S1b, S2 et Mfil, forment une chaine poly-
articulée usuellement nommée crossbridge. Les 4 articulations de la chaine sont représentées par les 4 
points A, B, C et D (Fig D1d). Nous examinons le cas particulier où les segments S1a, S1b et S2 sont 
rigides et où les points A, B et C sont alignés avec le point  OAfil sur l’axe OAfilY, axe qui forme avec 
OAfilY° l’angle β (Fig D1b et D1d). L’axe OAfilZ est associé à OAfilY pour définir le plan transversal 
OAfilYZ perpendiculaire à OAfilX. L’hypothèse 4 du modèle énonce que le déplacement du segment 
BC, représentant le levier S1b d’une tête en WS, s’effectue dans le plan fixe OAfilXY, caractérisé par 
l’angle β constant lors de tout mouvement linéaire relatif entre le Afil et le Mfil (Fig D1b, D1c et 
D1d). 
Les 4 points, A°, B°, C° et D°, sont les projections orthogonales de A, B, C et D sur le plan OAfilXY° 
(Fig D1d). 
La géométrie euclidienne apporte les 2 égalités suivantes (Fig D1d) : 
  ( ) α⋅+°ϕ⋅−β⋅θ⋅++= cosrsinLcoscosLABrd Mfil2SYAfilAMfil ob1S    (D1) 
  
( ) ( )[ ] 22o sinrsincosLABrLL Mfilb1SYAfil2S2S α⋅+β⋅θ⋅++−=    (D2) 
où θ est l’angle instantané entre CB et CI dans le plan OAfilXY tel que le point I est la projection de C 
sur OAfilX selon OAfilY (Fig. D1c) ; α est l‘angle constant entre OMfilD° et OMfilD ; β est l’angle 
constant entre OAfilY° et OAfillY ; φ° est l’angle instantané entre D°Y et D°C° dans le plan OMfilXY° ; 
ABX et ABY sont les distances entre A et B selon OAfilX et OAfilY ; dAMfil = |OAfilOMfil| ; LS1b  = |BC| ;
o
2SL  = |C°D°| ; LS2 = |CD|. 
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Fig D1. Caractéristiques géométriques d’une tête de myosine en WS. 
(a) Molécule de myosine, dont une des 2 têtes liée fortement est en WS formant un cross-bridge entre le filament 
de myosine (Mfil) et le filament d’actine (Afil). (b) Définition de l’angle β dans le plan OAfilY°Z°. (c) Définition 
de l’angle θ dans le plan IXY où le point I est la projection de C sur OAfilX selon OAfilY. (d) Coupe transversal 
dans le plan OAfilY°Z° où A°, B°, C° et D° sont les projections orthogonales de  A, B, C et D sur le plan 
OAfilXY°. (e) Projection orthogonale d’un sarcomère schématisé dans le plan OAfilXY°. 
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De l’égalité (D1), on tire avec (D2) : 
  
( )
( )[ ] 








α⋅+β⋅θ⋅++−
−α⋅+β⋅θ⋅++
=°ϕ
2
Afil sinrsincosLABrL
dcosrcoscosLABr
sinArc
Mfilb1SY
2
2S
AMfilMfilb1SYfilA
  (D3) 
 
Par définition le point A représente la liaison encastrement entre Afil et S1a, i.e. le site de fixation de 
la molécule d’actine, et D représente la liaison rotule entre S2 et Mfil.  Dans le plan OAfilXY°, on 
vérifie (Fig D1c et D1e) : 
    °ϕ⋅+θ⋅+−= cosLsinLABXX ob1SDA 2SX     (D4) 
où XA et XD sont les abscisses respectives de A et D (ou de A° et D°) sur les axes OAfilX et OMfilX. 
 
Si on impose arbitrairement que XA 
 
s’annule pour θ =0, alors : 
[ ])0(cos)0(LABX oD 2SX =θ°ϕ⋅=θ−=  
 
Avec cette condition, l’abscisse XA est notée Xeq et se reformule : 
  
[ ] [ ])0(cos)0(L)(cos)(LsinL)(X oob1Seq 2S2S =θ°ϕ⋅=θ−θ°ϕ⋅θ+θ⋅=θ    (D5) 
 
La dérivation  temporelle de l’équation (D2) fournit : 
  
( )[ ]
o
b1S
o
2S
Mfilb1SYfilA2S
L
sinrsincosLABrsinsinL
dt
dL α⋅+β⋅θ⋅++⋅θ⋅β⋅
⋅θ= &
  (D6) 
 
La dérivation de (D1) donne avec (D6) : 
( ) ( )[ ]
o
b1So
b1S
2S
Mfilb1SYfilA
2S
L
sinrsincosLABrsinsinL
sincosLsincosL0 α⋅+β⋅θ⋅++⋅θ⋅β⋅⋅°ϕ⋅θ−




°ϕ⋅⋅°ϕ−θ⋅β⋅⋅θ−= &&&
          
  (D7) 
 
De  (D7), on tire : 
( )[ ]
2
o
b1S
o
b1S
2S
Mfilb1SYfilA
2S L
sinrsincosLABrsinsinL
tan
cosL
sincosL





α⋅+β⋅θ⋅++⋅θ⋅β⋅
⋅°ϕ⋅θ−
°ϕ⋅
θ⋅β⋅
⋅θ−=°ϕ &&&
 
            (D8) 
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La dérivation de (D4) apporte avec (D6): 
( ) ( )[ ]
o
b1So
b1SDA
2S
Mfilb1SYfilA
2S
L
sinrsincosLABrsinsinL
cossinLcosLXX α⋅+β⋅θ⋅++⋅θ⋅β⋅⋅°ϕ⋅θ+




°ϕ⋅⋅°ϕ−θ⋅⋅θ+= &&&&&
            (D9) 
On pose : 
   
( )[ ]
°ϕ⋅
α⋅+β⋅θ⋅++⋅θ⋅β
=
cosL
sinrsincosLABrsinsin
res
o
2S
Mfilb1SYfilA
  (D10) 
 
Les points A et D appartiennent au filament d’actine (Afil) et au filament de myosine (Mfil), 
respectivement. D’après (D9) avec (D8) et (D10), la vitesse relative (u) de raccourcissement ou 
d’allongement d’un demi sarcomère droit est égale à: 
   
( )[ ]rescostansincosLXXu b1SDA +β⋅°ϕ⋅θ+θ⋅⋅θ== − &&&    (D11) 
 
Par symétrie du sarcomère vis-à-vis du disque M, l’expression (D11) est valable aussi pour le demi-
sarcomère situé à gauche. 
 
 
D.2 Dynamique d’une tête en WS dans un hs droit se raccourcissant à vitesse constante 
Lorsqu’un hs se raccourcit à vitesse relative constante (u), tous les Afil et tous les Mfil appartenant à 
ce hs se déplacent à vitesse constante ; voir paragraphe F.1 du Supplément S2.F. A l’échelle 
nanométrique, les quantités d’accélérations linéaire et angulaire, d’origine gravitationnelle ou inertielle 
appliquées à S1a, S1b et S2, sont nulles ou négligeables; idem pour la poussée d’Archimède et les 
forces de viscosité s’exerçant sur une tête de myosine ; voir Supplément S2.C. Les seules actions en 
présence sont les forces et moments de liaison inter-segmentaires. Le moment moteur pivot qui 
s’exerce au point B entre les 2 segments S1a et S1b est noté « BM » durant le WS (Fig D2c). Le 
théorème de la résultante cinétique (TRC) et le théorème du moment cinétique (TMC) sont appliquées 
aux centres de gravité des 3 solides indéformables, S1a, S1b et S2, dans le repère galiléen OXY°Z°, O 
étant un point fixe du laboratoire, ou un point situé sur Afil ou Mfil.  On note « γ » et « δ », 
respectivement, l’accélération linéaire et la quantité d‘accélération angulaire d’un solide.  
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Domaine moteur (S1a) 
Pour le segment rigide S1a qui a GS1a pour centre de gravité et mS1a pour masse, les actions de liaisons 
sont modélisées par un torseur (Fig D2a et D2b), dont les éléments de réduction sont en A 




− AA ,F M  et en B 



− BB ,F M . 
TRC    
A
A
A
A
B
B
B
BG
Q
N
T
F
Q
N
T
F0m
a1Sa1S
−
−+
−
−==⋅ γ  
 
Levier (S1b) 
Pour le segment rigide S1b qui a GS1b pour centre de gravité et mS1b pour masse, les actions de liaisons 
sont modélisées par un torseur (Fig D2a , D2b et D2c), dont les éléments de réduction sont en B 




− BB ,F M  et en C 





− 0,FC . 
TRC    
B
B
B
B
C
C
C
CG
Q
N
T
F
Q
N
T
F0m
b1Sb1S
−
−+
−
−=≈⋅ γ  
TMC 
C
C
C
C
2
L
2
L
2
L
B
B
B
B
2
L
2
L
2
L
B
BBG
Q
N
T
F
sincos
coscos
sin
CG
Q
N
T
F
sincos
coscos
sin
BG
cos
sin
0
0
b1S
b1S
b1S
b1S
b1S
b1S
b1S
b1Sb1S
−
−∧
β⋅θ
β⋅θ
θ
+
−
−∧
β⋅θ
β⋅θ
θ
+
β⋅−
β⋅−==δ
−
−
−
M
MM  
 
Tige (S2) 
Pour le segment rgide S2 qui a GS2 pour centre de gravité et mS2 pour masse, les actions de liaisons 
sont modélisées par un torseur (Fig D2a , D2b), dont les éléments de réduction sont en C 




 0,FC  et 
en D 





− 0,FD . 
TRC    
C
C
C
C
D
D
D
DG
Q
N
T
F
Q
N
T
Fm 0
2S2S
−
−+
−
−=≈⋅ γ   
TMC  
C
C
C
2
L
2
L
2
L
D
D
D
D
2
L
2
L
2
L
G
Q
N
T
Fsin
cos
CG
Q
N
T
Fsin
cos
DG
z
2S
o
2S
o
2S
2S
z
2S
o
2S
o
2S
2S2S
0
−
−∧°ϕ
°ϕ
+
−
−∧°ϕ
°ϕ
==
−
−
−
δ
 
où z 2SL  est la projection orthogonale de LS2
 
sur l’axe OZ°
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Fig D2. Aspects dynamiques d’une tête de myosine en WS. 
 (a) Forces appliquées aux 5 segments rigides, Afil, S1a, S1b, S2, Mfil. (b) Projections orthogonales de ces 
forces dans le plan OXY°. (c) Moment BM−  s’exerçant en B sur S1b selon OZ projeté dans le plan OY°Z°. 
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En notant que les forces et moments sont exprimés en module, et les angles en valeurs algébriques, les 
5 égalités vectorielles sur les axes OX, OY° et OZ° fournissent les équations algébriques suivantes :  
Pour S1a 
En X     BA TT0 −=       (D12)    
En Y°    BA NN0 +−=       (D13) 
 
Pour S1b 
En X:    CB TT0 −=       (D14) 
En Y°    CB NN0 +−=       (D15) 
En Z°:  ( ) ( )[ ]θ⋅+−θ⋅β⋅+⋅=β⋅ sinNNcoscosTT
2
L
cos CBCB
b1S
BM   (D16) 
 
Pour S2 
En X:    DC TT0 −=       (D17) 
En Y°:    DC NN0 +−=       (D18) 
En Z°   ( ) ( ) °ϕ⋅++°ϕ⋅+= cosNNsinTT0 DCDC     (D19) 
 
De (D12), (D14) et (D17), on tire : 
     DCBA TTTT ===      (D20) 
 
Avec (D13), (D15) et (D18), on a : 
     DCBA NNNN ===      (D21) 
 
Les équations  (D16), (D19), (D20) et (D21) mènent à :  
    





β
°ϕ⋅θ
+θ⋅⋅=
cos
tansin
cosTL Ab1SBM     (D22) 
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Supplément S2.E 
Influence de divers paramètres sur les 4 variables R ,S
 
, δXMax,eq et δXMax,lin 
 
Les données géométriques ci-dessous sont des constantes pour tous les calculs effectués 
dans les 6 papiers et dans les suppléments afférents : 
rAfil = 3.5 nm 
rMfil = 7.5 nm 
LS2 = 50 nm 
ABX = 2 nm 
ABY = 1.5 nm 
 
Les paramètres géométriques suivants ont pour valeurs par défaut : 
α  = 0° 
β  = 0° 
d2Mfil = 46 nm 
dAMfil = d2Mfil ⋅ √3/3 = 26.6 nm 
LS1b = 10 nm (en fait 9.95 nm) 
Ces valeurs sont susceptibles de varier (voir colonne « Etendue de variabilité » de la Table 1 
du Papier 2). 
 
Pour chaque table  présentée dans ce supplément  on recourt à la méthode de minimisation des écarts 
pour calculer les valeurs de θup et θdown  (voir section Méthodes du Papier 2), excepté au paragraphe 
E.2 où la méthode de la pente nulle est adoptée. Une fois ces 2 bornes déterminées, tous les calculs se 
font en incrémentant θ entre θup et θdown avec un pas de 0.5°. 
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Toutes les tables du supplément sont présentées de manière identique : 
1ère col : valeur de l’angle β 
2ème col : R  est la valeur moyenne de la fonction R(θ,α,β) formulée avec l’équation (2) du 
Papier 2   
3ème col : S  est la valeur moyenne de la fonction S(θ,α,β) formulée avec l’équation (6) du 
Papier 2   
4ème col : δXMax,eq est le pas maximal calculé d’après l’égalité (10) du Papier 2  
5ème col : δXMax,lin est le pas maximal calculé d’après l’égalité (20) du Papier 2  
6ème col : r² est le coefficient de détermination de la régression linéaire entre les abscisses 
Xeq et Xlin calculées d’après l’équation (D5) au paragraphe D.1 du Supplément 
S2.D et d’après l’équation (18) du Papier 2, respectivement. 
 
Remarque  
Les angles sont présentés en degré mais les calculs s’effectuent en radian. 
Toute valeur qui se trouve en dehors de son domaine de validité est affichée en rouge. 
 
Statistique 
La régression linéaire entre Xeq et Xlin est représentée graphiquement par une droite passant par l’origine, 
soit :   
lineq XpX ⋅=
 
 
La pente (p) et le coefficient de détermination (r²) valent :  
∑
∑
=
=
⋅
=
n
1i
2
i
n
1i
ii
X
YX
p
 
( )
( )∑
∑
=
=
−
⋅−
−=
n
1i
2
i
n
1i
2
ii
2
YY
XpY
1r  
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E.1 Influence de l’angle β 
Avec α et β nuls, la méthode de minimisation des écarts fournit : 
θdown = -42° 
θup = +28° 
 
Entre ces 2 bornes, les 4 paramètres, R , S , δXMax,eq, δXMax,lin, sont déterminés pour 8 valeurs de β 
affichées dans la 1ère colonne de la Table E1. Dans la dernière colonne apparaitre le coefficient de 
détermination relatif  à la régression linéaire entre les 2 abscisses Xeq et Xlin. 
 
Table E1. Calculs de 5 paramètres pour 8 valeurs de β 
avec la méthode de minimisation des écarts et 
avec α=0°. 
β R  S  
δXMax,eq 
(nm) 
δXMax,lin 
(nm) 
r² 
(%) 
0° 0.945 0.945 11.5 11.49 99.94 
±10° 0.944 0.946 11.49 11.49 99.94 
±20° 0.942 0.948 11.46 11.49 99.94 
±30° 0.939 0.952 11.43 11.49 99.93 
±40° 0.935 0.959 11.37 11.49 99.88 
±45° 0.932 0.964 11.34 11.49 99.84 
±50° 0.929 0.971 11.3 11.49 99.78 
±60° 0.923 1.017 11.22 11.49 99.59 
 
 
Sur la ligne β=0°, on retrouve les valeurs de RWS et SWS délivrées aux égalités (13) du Papier 2. 
Si on fixe un seuil de tolérance à 2%, on obtient un domaine de validité compris entre  0.926 et  0.969 
pour RWS et SWS, et un domaine de validité compris entre 11.27 nm et 11.73 nm  pour δXMax.  
On déduit de la lecture de la Table E1 que les relations de linéarité fournies aux équations (15) et (16) 
du Papier 2 restent valides tant que β reste inférieur ou égal à 45° en module. 
On vérifie : 
δXMax,lin =  0.945 ⋅ 9.95 nm ⋅ (70° ⋅ pi / 180°) ≈11.5 nm. 
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E.2 Influence de la méthode algorithmique 
La méthode de la pente nulle (voir section Méthodes du Papier 2) est utilisée pour caractériser les 2 
bornes de θ avec pour résultat : 
θdown = -41° 
θup = +29° 
 
On observe une différence de +1° par rapport aux valeurs trouvées au paragraphe E.1. Entre ces 2 
limites, les calculs des variables étudiées pour 8 valeurs de β apparaissent à la Table E2. 
 
 
Table E2. Calculs de 5 paramètres pour 8 valeurs de β 
avec la méthode de la pente nulle et avec α=0°. 
β R  S  
δXMax,eq 
(nm) 
δXMax,lin 
(nm) 
r² 
(%) 
0° 0.945 0.945 11.49 11.48 99.94 
±10° 0.944 0.945 11.49 11.48 99.94 
±20° 0.943 0.947 11.47 11.48 99.94 
±30° 0.94 0.951 11.43 11.48 99.94 
±40° 0.936 0.957 11.39 11.48 99.9 
±45° 0.934 0.961 11.36 11.48 99.86 
±50° 0.931 0.967 11.33 11.48 99.81 
±60° 0.926 0.985 11.26 11.48 99.63 
 
 
Les données de la Table E2 mènent aux mêmes conclusions comparativement à celles du paragraphe 
E.1. 
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E.3 Influence de l’angle α  
Cas a : α =-+30° 
Avec α= +30° et β=0°, la méthode de minimisation des écarts donne : 
θdown = -42° 
θup = +28° 
 
On retrouve les valeurs obtenues avec α=0° et les calculs résultant entre ces 2 bornes apparaissent à la 
Table E3a pour 8 valeurs de β. 
 
Table E3a. Calculs de 5 paramètres avec α = +30°. 
β R  S  
δXMax,eq 
 (nm) 
δXMax,lin 
 (nm) 
r² 
(%) 
0° 0.947 0.947 11.53 11.48 99.93 
±10° 0.945 0.948 11.5 11.48 99.94 
±20° 0.942 0.951 11.46 11.48 99.94 
±30° 0.937 0.955 11.4 11.48 99.91 
±40° 0.931 0.963 11.33 11.48 99.82 
±45° 0.927 0.968 11.28 11.48 99.74 
±50° 0.924 0.976 11.24 11.48 99.63 
±60° 0.915 0.999 11.14 11.48 99.31 
 
 
Avec un domaine de validité compris entre 0.926 et 0.969 pour RWS et SWS , et un domaine de validité 
compris entre 11.27 nm et 11.73 nm  pour δXMax, les valeurs de la Table E3a mènent aux mêmes 
conclusions comparativement à celles du aragraphe E.1. 
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Cas b : α= -30° 
Avec α= -30° et β=0°, la méthode de minimisation des écarts apporte : 
θdown = -42° 
θup = +28° 
 
Ce sont les mêmes valeurs déterminées avec α=0° et les calculs résultant entre ces 2 bornes 
apparaissent à la Table E3b pour 8 valeurs de β. 
 
 
Table E3b. Calculs de 5 paramètres avec α = -30°. 
β R  S  
δXMax,eq 
 (nm) 
δXMax,lin 
 (nm) 
r² 
(%) 
0° 0.947 0.947 11.53 11.48 99.93 
±10° 0.948 0.948 11.53 11.48 99.92 
±20° 0.947 0.95 11.53 11.48 99.93 
±30° 0.945 0.955 11.5 11.48 99.94 
±40° 0.942 0.962 11.46 11.48 99.94 
±45° 0.94 0.967 11.44 11.48 99.93 
±50° 0.938 0.974 11.41 11.48 99.91 
±60° 0.932 0.995 11.33 11.48 99.83 
 
 
Avec un domaine de validité compris entre 0.926 et 0.969 pour RWS et SWS , et un domaine de validité 
compris entre 11.27 nm et 11.73 nm  pour δXMax, les valeurs de la Table E3b mènent aux mêmes 
conclusions comparativement à celles du ^paragraphe E.1. 
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E.4  Influence de la longueur du levier S1b (LS1b) 
Cas a : LS1b = 9.5 nm  (en fait 9.51 nm) 
Avec α et β nuls, la méthode de minimisation des écarts donne : 
θdown = -42.5° 
θup  = +27.5° 
 
On observe une différence de -0.5°  par rapport aux valeurs trouvées au Paragraphe E.1. Entre ces 2 
extrema les calculs des variables étudiées pour 8 valeurs de β apparaissent à la Table E4a. 
 
Table E4a. Calculs de 5 paramètres avec LS1b=9.5 nm. 
β R  S  
δXMax,eq 
 (nm) 
δXMax,lin 
 (nm) 
r² 
(%) 
0° 0.946 0.946 11 11 99.94 
±10° 0.946 0.947 11 11 99.94 
±20° 0.945 0.949 10.97 11 99.94 
±30° 0.943 0.953 10.93 11 99.93 
±40° 0.94 0.961 10.87 11 99.88 
±45° 0.932 0.966 10.84 11 99.85 
±50° 0.929 0.973 10.8 11 99.79 
±60° 0.922 0.996 10.72 11 99.61 
 
 
On note que dans le cas présent 
RWS = SWS = 0.946 
δXMax,lin =  0.946 ⋅ 9.5 nm ⋅ (70° ⋅ pi / 180°) = 11 nm. 
Avec un seuil de tolérance à 2%, on obtient un domaine de validité compris entre 0.927 et 0.965 pour 
RWS et SWS. 
Les valeurs de R
 
et S
 
de la Table E4a mènent aux mêmes conclusions comparativement à celles du 
paragraphe E.1. Toutefois pour β=45°, la valeur de SWS dépasse légèrement la borne maximale du 
domaine de validité. 
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Cas b : LS1b = 10.4 nm 
 
Avec α et β nuls, la méthode de minimisation des écarts donne :  
θdown = -41.5° 
θup  = +28.5° 
 
On observe une différence de +0.5° par rapport aux valeurs trouvées au Paragraphe E.1. Entre ces 2 
extrema les calculs des variables étudiées pour 8 valeurs de β apparaissent à la Table E4b. 
 
Table E4b. Calculs de 5 paramètres avec LS1b= 10.4 nm. 
Β R  S  
δXMax,eq 
 (nm) 
δXMax,lin 
 (nm) 
r² 
(%) 
0° 0.944 0.944 12 12 99.94 
±10° 0.943 0.945 12 12 99.94 
±20° 0.942 0.947 11.98 12 99.94 
±30° 0.939 0.951 11.94 12 99.93 
±40° 0.936 0.957 11.89 12 99.88 
±45° 0.932 0.962 11.85 12 99.84 
±50° 0.929 0.968 11.82 12 99.77 
±60° 0.923 0.988 11.74 12 99.58 
 
 
On note que dans le cas présent 
RWS = S WS = 0.944 
δXMax,lin = 0.944 ⋅ 10.4 nm  ⋅  (70° ⋅ pi / 180°) = 12 nm. 
Avec un seuil de tolérance à 2%, on obtient un domaine de validité compris entre  0.925 et  0.963 pour 
RWS et SWS. 
Les valeurs de R
 
et S
 
de la Table E4b mènent aux mêmes conclusions comparativement à celles du 
paragraphe E.1. 
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E.5 Influence de la distance inter-filamentaire (lattice) 
 Rappel : la distance entre 2 filaments de myosine voisins est notée d2Mfil (voir Table 1 du Papier 2)  
Cas a : d2Mfil = 42 nm (soit une diminution de 9% par rapport à 46 nm) 
Avec α et β nuls, la méthode de minimisation des écarts donne :  
θdown = -39° 
θup  = +31° 
On observe une différence notable de +3°  par rapport aux valeurs trouvées au Paragraphe E.1. Entre 
ces 2 extrema les calculs des variables étudiées pour différentes valeurs de β apparaissent à la Table 
E5a. 
 
Table E5a. Calculs de 5 paramètres avec d2Mfil = 40 nm. 
β R  S  
δXMax,eq 
 (nm) 
δXMax,lin 
 (nm) 
r² 
(%) 
0° 0.941 0.941 11.44 11.43 99.94 
±10° 0.94 0.941 11.44 11.43 99.94 
±20° 0.939 0.942 11.43 11.43 99.94 
±30° 0.938 0.944 11.41 11.43 99.92 
±40° 0.935 0.948 11.38 11.43 99.88 
±45° 0.934 0.95 11.37 11.43 99.84 
±50° 0.933 0.953 11.35 11.43 99.78 
±60° 0.929 0.964 11.31 11.43 99.61 
 
 
Avec un domaine de validité compris entre  0.926 et  0.969 pour  RWS et SWS., on vérifie que les 
valeurs de R
 
et S
 
de la Table E5a restent toutes dans le domaine de validité et mènent à des 
conclusions différentes comparativement à celles du Paragraphe E.1 : les relations de linéarité 
développées aux équations (12) à (17) restent valides tant que β reste inférieur ou égal à sa valeur 
maximale de 60° en module., soit une valeur supérieure à 15° par rapport à la limite imposée pour β au 
Paragraphe E.1. 
  
42 
 
Cas b : d2Mfil = 50 nm (soit une augmentation de 9% par rapport à 46 nm) 
 
Avec α et β nuls, la méthode de minimisation des écarts donne : 
θdown = -45° 
θup = +25° 
 
On observe une différence de -3°  par rapport aux valeurs trouvées au Paragraphe E.1. Entre ces 2 
extrema les calculs des variables étudiées pour différentes valeurs de β apparaissent à la Table E5a. 
Table E5b. Calculs de 5 paramètres avec d2Mfil=50 nm. 
β R  S  
δXMax,eq 
 (nm) 
δXMax,lin 
 (nm) 
r² 
(%) 
0° 0.951 0.951 11.58 11.57 99.93 
±10° 0.95 0.953 11.56 11.57 99.93 
±20° 0.947 0.956 11.53 11.57 99.92 
±30° 0.942 0.963 11.46 11.57 99.92 
±40° 0.935 0.974 11.38 11.57 99.88 
±45° 0.931 0.983 11.33 11.57 99.84 
±50° 0.926 0.994 11.27 11.57 99.78 
±60° 0.916 1.028 11.14 11.57 99.58 
 
 
Avec un domaine de validité compris entre  0.926 et  0.969 pour RWS  et SWS, on observe que les 
valeurs de S
 
de la Table E5b sortent du domaine de validité dès que β est égal ou supérieure à 35°, 
soit une valeur inférieur de 10° par rapport à la limite imposée pour β au Paragraphe E.1. 
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Supplément S2.F 
Cinématique et dynamique d’une fibre musculaire et d’une myofibrille 
 
 
 
Fig F1. Myofibrille se raccourcissant à la vitesse V. 
(a) Myofibrille composée de Ns sarcomères disposés en série. (b) Sarcomère n° s composé d’un demi-
sarcomère gauche et d’un demi-sarcomère droit se raccourcissant avec les vitesses relatives us,L et us,R , 
respectivement. 
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F.1 Fibre musculaire isolée considérée comme un système matériel  
Une fibre musculaire avec sa structure native est formée de Nm myofibrilles identiques, réparties de 
manière homogène dans le plan transversal Oyz, plan perpendiculaire à Ox, l’axe longitudinal 
permanent de la fibre (Fig 1a). La fibre est préparée de telle manière que ses structures tendineuses ne 
jouent aucun rôle mécaniquement. Lors d’une phase de raccourcissement ou d’allongement réalisée à 
la vitesse V, l’extrémité gauche de la fibre reste fixe et une tension (T) est appliquée selon Ox à son 
extrémité libre située à droite. Chaque myofibrille modifie sa longueur à la même vitesse V. De par 
l’homogénéité de la répartition, la force Tm qui s’exerce à l’extrémité de chaque myofibrille (Fig 1a)  
est égale à : 
      
m
m N
TT =      (F1) 
 
Chacune des Nm myofibrilles est constituée d’un nombre identique de sarcomères (Ns) qui sont alignés 
en série selon Ox (Fig 1a). Le sarcomère est le composant élémentaire de la myofibrille [1]. Le 
sarcomère n° s, avec s variant de 1 à Ns, se décompose en deux demi-sarcomères (Fig 1b), soit : 
1/ Un demi-sarcomère gauche (hsL pour half-sarcomere on left) qui se composé de la moitié 
transversale du Z-disk n° (s-1) associée avec tous les filaments d’actine (AFilR) situés à droite du Z-
disk et de la moitié transversale du M-disk n° s associée avec tous les filaments de myosine (MFilL) 
situés à gauche du M-disk, tel que : 
   
{ } { }LR filsdisk2/1fil1sdisk2/1 MMAZhsL ++≡ ⋅−⋅ U    (F2a) 
où U  symbolise l’union de 2 ensembles. 
2/ Un demi-sarcomère droit (hsR pour half-sarcomere on right) qui se compose de la moitié 
transversale du M-disk n° s associée avec tous les filaments de myosine (MFilLR) situés à droite du M-
disk et de la moitié transversale du Z-disk n° s associée avec tous les filaments de myosine situés à 
gauche (AFilL) du Z-disk, tel que : 
   
{ } { }LR filsdisk2/1filsdisk2/1 AZMMhsR ++≡ ⋅⋅ U    (F2b) 
 
La myofibrille est considérée classiquement comme l’union de tous les demi-sarcomères droits et 
gauches, soit le système nommé S1 tel que : 
     
{ }U U
Ns
1i
ii hsRhsL1
=
≡S
     (F3) 
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Si chaque sarcomère joue un rôle identique qu’il soit situé à gauche ou à droite, la myofibrille 
s’apparente à un système, nommé S2 constitué de l’union de tous les demi-sarcomères indifférenciés, 
soit : 
     
{ }UNs2
1j
jhs2
=
≡S
     (F4) 
 
Il est aussi possible de reconstituer une myofibrille comme la réunion de tous les Z-disk associés avec 
les Afil situés à gauche et à droite (2Afil) et de tous les M-disk associés avec les Mfil situés à droite et 
à gauche (2Mfil); ce 3ème système est nommé S3 tel que : 
    
{ } { } { } { }








++








++≡
=
−
=
UU UUU
Ns
1k
kdiskNsdisk
1Ns
1k
kdisk0disk Mfil2MAfilZAfil2ZAfilZ3 LRS  (F5) 
 
Les longueurs au repos de fibres musculaires squelettiques varient en moyenne entre 0.5 et 200 mm. 
Les longueurs de sarcomères de vertébrés correspondant à ces valeurs de repos sont comprises entre 2 
et 2.7 µm. On en déduit que le nombre de sarcomères (Ns) varie en moyenne entre 250 et 10000. 
 
F.2  Cinématique d’une myofibrille en phase de raccourcissement ou d’allongement   
Une myofibrille est caractérisée selon le système S3
 
proposé en (F5). Lors d’un raccourcissement ou 
d’un allongement de la fibre, tous les solides {Mdisks + 2Mfil} ou {Zdisks + 2Afil}, sont animés de 
mouvements de translation linéaire selon Ox. Concernant le raccourcissement du sarcomère n° s (Fig 
1b), on définit « us,L », la vitesse relative de {Zdisks + 2Afil} par rapport à {Mdisks + 2Mfil}, et « us,R », 
la vitesse relative de {Zdisks + 2Afil} par  rapport à {Mdisks + 2Mfil}. 
On observe que us,L est positive et us,R négative en cas de raccourcissement de la myofibrille. Si la 
myofibrille s’allonge, les signes sont inversés avec us,L négative et us,R positive. En conditions 
isométriques, us,L et us,R sont nulles. 
Dans le repère galiléen Oxyz du laboratoire, la loi de composition des vitesses donne par itération la 
vitesse absolue (
sZV ) de l’ensemble {Zdisks + 2Afil} : 
     
( )∑
=
−=
s
1js
Z L,jR,j uuV      (F6) 
Pour s=Ns, on vérifie :  
     
( )∑
=
−==
Ns
1j
L,jR,jNsZ uuVV
    
    (F7) 
De même, on obtient la vitesse absolue (
sMV ) de l’ensemble {Mdisks + 2Mfil}, soit algébriquement : 
     L,s1sZsM
uVV −=
−
      (F8)  
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Cas où une myofibrille se raccourcit ou s’allonge à vitesse V constante 
Si  certains ensembles, {Mdiski + 2Mfil} ou {Zdiski + 2Afil}, ensembles formés de segments rigides 
indéformables, présentaient des accélérations, alors celles-ci devraient être exactement compensées à 
chaque instant t par les décélérations d’autres ensembles, {Mdiskj + 2Mfil} 
 
ou {Zdiskj + 2Afil}, 
 
pour 
que la constance de V soit assurée à tout instant. Cinématiquement, l’accélération ou la décélération 
d’un hs se communiquerait aux hs voisins, engendrant des fluctuations de V observées lors 
d’oscillations critiques [2] où la fibre n’est plus en régime stable. Comme le cycle d’un cross-bridge 
est à l’échelle de la milliseconde [3,4], la constance de V observée pour des expérimentations durant 
plusieurs centaines de millisecondes impose la stabilité du régime mécanique de la fibre. On en déduit 
que toutes les vitesses absolues 
sMV  et sZV  sont constantes. 
Des formules (F6) à (F8), on déduit par récurrence que les vitesses relatives us,L et us,R sont toutes 
constantes pendant le raccourcissement ou l’allongement de la fibre réalisé à vitesse V constante. Nous 
précisons que cette assertion ne signifie pas que us,L et us,R sont égales (voir supplément S4.J du Papier 
4). 
Comme les sarcomères se comportent de manière identique  pour chacune des Nm
 
myofibrilles de la 
fibre, on conclue de ce qui précède que les vitesses absolues, 
sMV  et sZV , et les vitesses relatives, us,L 
et us,R, sont identiques relativement aux hs droits et gauches n° s de n’importe laquelle des Nm
 
myofibrilles. 
 
Conclusion 
Avec l’égalité (F1) et les remarques précédentes, l’étude d’une myofibrille suffit pour comprendre le 
comportement mécanique de la fibre lorsque celle se raccourcit ou s’allonge à vitesse constante. 
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F.3 Dynamique d’une myofibrille se raccourcissant ou s’allongeant à vitesse constante   
Bilan des forces s’exerçant sur les éléments constitutifs d’un sarcomère 
La conclusion du Supplément S1.C énonce qu’à l’échelle nanométrique, les quantités d’accélérations 
linéaire et angulaire, d’origines inertielle ou gravitationnelle sont négligeables; idem pour la poussée 
d’Archimède et les forces de viscosité s’exerçant sur une tête de myosine. Ainsi les seules actions 
mécaniques en présence à l’intérieur d’un hs de la fibre sont les forces et moments de liaison. Le 
mouvement de raccourcissement se produisant selon l’axe longitudinal Ox, seules les forces 
tangentielles sont considérées; les forces radiales, i.e. normales à l’axe longitudinal de la myofibrille, 
s’annulent statistiquement de par la nature géométrique de l’espace inter-filamentaire et l’uniformité 
des positions angulaires des leviers S1b appartenant aux têtes en  WS dans chaque hs de la fibre (voir 
Papier 3). Pour les états particuliers de stretching ou de rigor mortaris, les forces d’interaction 
d’origine élastique provoquées  par l’allongement, la torsion ou le flambage des segments S1b et S2 
sont regroupées dans un terme générique nommé Ti. 
Nous introduisons les forces de viscosité s’exerçant sur les éléments massifs constitutifs du sarcomère, 
i.e. {Mdisks + 2Mfil} et {Zdisks + 2Afil}. Dans ce cas, la vitesse de déplacement à considérer est la 
vitesse absolue de chacun de ces éléments constitutifs par rapport au référentiel du laboratoire. 
 
Equation relative à un disque M se déplaçant à vitesse constante 
Une myofibrille est constituée selon le système S3 proposé en (F5). Nous considérons l’ensemble 
rigide {Mdisks + 2Mfil} réparti sur les hs gauche et droit du sarcomère n° s (Fig F1b et F2). Les actions 
s’appliquant sur  l’ensemble {Mdisks + 2Mfil} sont les actions de liaison des Λs,L et Λs,R têtes de 
myosine en WS, les forces d’interactions 
L,sM
Ti−
 et 
R,sM
Ti
 en cas de stretching ou de rigor mortaris, 
et enfin les forces de viscosité 
sM,ViT . 
Le théorème de la résultante cinétique est mis en œuvre dans le repère du laboratoire Oxyz à 
l’ensemble rigide {Mdisks + 2Mfil} se déplaçant à vitesse constante; la projection sur OX de 
l’ensemble des forces donne par sommation (Fig F2) : 
   
( )
sR,sL,s
L,s R,s
)b(
R,s
)b(
L,s
M,ViMM
1b 1b
DD
TTiTiTT0 ++−+














+





−= ∑ ∑
Λ
=
Λ
=
  (F9) 
où b est le numéro indiciel d’une tête en WS dont l’action provoque au point )b( L,sD
 
( )b( R,sD ) une force 
instantanée selon Ox égale à )b(
L,sD
T−  





)b(
R,sD
T
 si la tête se trouve dans le hs gauche (droit) n° s, 
respectivement, et où le point D est présenté dans le paragraphe D.2 du Supplément S2.D (Fig D2b). 
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Fig F2. Dynamique d’une myofibrille se raccourcissant à vitesse constante. 
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Equation relative à un disque Z se déplaçant à vitesse constante 
Considérons l’ensemble rigide {Zdisks + 2Afil} réparti sur le hs droit du sarcomère n° s et le hs gauche 
du sarcomère n° (s+1) d’une myofibrille (Fig F1b et F2). Les actions s’appliquant sur {Zdisks + 2Afil} 
sont dans le hs droit du sarcomère n° s, les actions de liaison des Λs,R têtes en WS et les forces 
d’interactions 
R,sMTi−  car égales en module et opposés vectoriellement aux actions s’appliquant sur  
{Mdisks + 2Mfil}, et dans le hs g auche du sarcomère n° (s+1) les actions de liaison des Λs+1,L
 
têtes en 
WS et les forces d’interactions 
L,1sMTi + car égales en module et opposés vectoriellement aux actions 
s’appliquant sur {Mdisks+1 + 2Mfil} , et enfin les forces de viscosité Zs,ViT . 
Dans le repère du laboratoire Oxyz, le théorème de la résultante cinétique est appliqué au solide 
indéformable {Zdisks + 2Afil} qui se déplace à vitesse constante. La projection sur Ox de l’ensemble 
des forces
 
donne par sommation (Fig F2) : 
   
( )
sL,1sR,s
R,s L,1s
)b(
R,s
)b(
L,s
Z,ViMM
1b 1b
AA
TTiTiTT0 ++−+














+





−=
+
+
∑ ∑
Λ
=
Λ
=
  
(F10)
 
où b est le numéro indiciel d’une tête en WS dont l’action provoque en )b( L,sA
 
( )b( R,sA ) une force 
instantanée selon Ox égale à )b(
L,sA
T− 





)b(
R,sA
T
 si la tête se trouve dans le hs droit n° s (hs gauche n° 
s+1),  respectivement ; A est un point présenté dans le paragraphe D.2 du Supplément S2.D (Fig D2b). 
 
Pour le dernier Z-disk n° Ns du dernier sarcomère sur lequel s’applique directement la tension Tm  (Fig 
F1), l’équation (F10) donne algébriquement : 
     NsR,Ns
R,Ns
)b(
L,Ns
Z,ViM
1b
mA
TTiTT0 +−+





−= ∑
Λ
=
   (F11)
 
 
 
Les équations (F9), (F10) et  (F11) sont valables à tout instant t à la condition que la vitesse absolue V 
soit constante avec V négative pour un raccourcissement (ou nulle en isométrie). Dans le cas d’un 
allongement de la fibre réalisé à vitesse V constante et positive, les signes des différentes forces sont 
inversés dans les 3 équations. 
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Cas où les seules actions en présence sont les forces et moments de liaisons inter-segmentaires 
Dans ces conditions où la fibre se raccourcit à vitesse constante et lente, les forces d’interactions et les 
actions provoquées par la viscosité sont nulles et les équations (F9), (F10) et (F11) associées à 
l’égalité (4) du Papier 2 mènent, itérativement et en module, aux égalités suivantes : 
...
R,2
)b(
R,2
L,2
)b(
L,2
L,2
)b(
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Les tensions exercées aux bornes de n’importe quels disques M ou Z d’un hs de la fibre sont toutes 
égales en module lors du raccourcissement ou de l’allongement à vitesse constante de la myofibrille. 
La série d’égalités affichées en (F12) qui doit être vérifiée à tout instant, induit que le nombre de têtes 
en WS est identique et que la densité spatiale des positions angulaires des leviers appartenant à ces 
mêmes têtes est commune dans chaque hs de la fibre. 
 
Avec une myofibrille caractérisée par le système S2 proposé en (F4), la série d’égalité proposée en 
(F12) se réécrit de manière plus concise pour chaque hs de la fibre : 
     ∑∑
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où  Λ est le nombre instantané de têtes de myosine en WS identique par hs. 
 
A l’appui des égalités (4) et (16) du Papier 2, (F13) devient pour chaque hs de la fibre :  
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où M(b) est le moment moteur instantané généré par la tête en WS n° b. 
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Cas où les seules actions en présence sont les forces et moments de liaisons inter-segmentaires et 
où la tension T est constante 
On est en présence d’un état stationnaire de la fibre où chacune des Nm myofibrilles se raccourcit à 
vitesse V constante avec Tm constante. La stabilité de cet état stationnaire se formule d’après les 
conclusions précédentes : 
     Λ=Λ=+Λ )t()dtt(      (F15) 
 
    
[ ] [ ])t()dtt( ff θ=+θ
     (F16) 
où Λ(t) est le nombre de têtes de myosine en WS par hs à l’instant t ; Λ est un nombre constant 
caractéristique de l’état stationnaire de la fibre ; f est une fonction représentant la répartition spatiale 
de l’angle θ entre θup  et θdown identique dans chaque hs. 
Ce cas est réalisé lors du plateau tétanique en conditions isométriques (V=0). Dans le Papier 
compagnon 3 où une fibre musculaire est étudiée en conditions isométriques, on retrouve par des 
considérations géométriques les égalités (F15) et (F16), la densité f présente dans (F16) étant 
conjecturée comme la loi uniforme. Ce cas correspond aussi à la phase 4 qui suit un échelon de force T 
où la fibre musculaire se raccourcit à vitesse constante. 
Il est à noter que les équations (F12) à (F16) sont implicitement formulées dans le travail fondateur de 
A.F. Huxley [5]. 
 
 
F.4 Théorème de l’énergie cinétique appliqué à la fibre se raccourcissant à vitesse 
constante 
Le théorème de l’énergie cinétique s’écrit en puissance, i.e. sous forme différentielle : 
     intFFext
fm PP
dt
dEC
+=
     (F17) 
où ECfm est l’énergie cinétique du système mécanique étudié, i.e. la fibre musculaire ; PFext est la 
puissance des forces extérieures ; PFint est la puissance des forces intérieures. 
 
L’énergie cinétique d’un système mécanique est égale à la somme des énergies cinétiques de 
translation et de rotation de tous les solides indéformables qui le compose, soit dans le cas de la fibre, 
tous les ensembles {Mdisks + 2Mfil} et {Zdisks + 2Afil}, et en particulier aux segments rigides, S1a, S1b 
et S2 appartenant aux têtes de myosine en WS. A vitesse de raccourcissement constante, à l’exemple 
de la phase 4 de n’importe quel échelon de force, ces différents constituants matériels rigides sont tous 
en translation ou en rotation uniforme, à l’exception des segments S1b et S2 où il est établi que les 
contributions d’origine inertielles des segments S1b et S2 sont négligeable ; voir paragraphe C.7 du 
Supplément S1.C. 
52 
 
On en déduit que la variation au cours du temps de l’énergie cinétique d’une fibre musculaire (ECfm) 
se raccourcissant à vitesse constante est nulle, soit : 
      
0
dt
dEC fm
=
     (F18) 
Par définition de la phase 4 d’un échelon de force, la fibre est soumise à une extrémité à une tension T 
constante qui travaille à vitesse V constante, et à l’autre extrémité fixe à une tension T qui ne travaille 
pas (Fig F1). La puissance des forces extérieures se formule donc : 
     PFext = T ⋅ V = -T⋅ |V|     (F19) 
 
 
Cas où les seules actions en présence sont les forces et moments de liaisons inter-segmentaires et 
où la tension T est constante 
En biomécanique ou en robotique, on constate qu’au niveau d’une articulation qui relie 2 segments 
rigides en mouvement, seul le moment articulaire inter-segmentaire travaille. Aussi la puissance d’un 
système mécanique déformable, qui est constitué de segments rigides articulés entre eux et qui se 
déplace dans l’espace, est égale à la somme des puissances des moments articulaires. En appliquant ce 
principe à la fibre en cours de raccourcissement à vitesse constante, la puissance des forces intérieures 
de la fibre est égale à la somme des puissances des moments articulaires des têtes en WS. D’après 
l’Hypothèse énoncée dans le Papier 2, les vecteurs des moments moteurs (M) et des vitesses angulaires 
( ) sont colinéaires selon l’axe Oz (Fig D2c du Supplément S2.D). 
La puissance des forces intérieures se formule : 
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où Nm est le nombre de myofibrilles ; b est le numéro indiciel d’une tête en WS dans le hs considéré ; 
Λs,L et Λs,R sont, respectivement, les nombres de têtes en WS dans les hs droit et gauche du sarcomère 
n° s d’une myofibrille. 
 
En introduisant (F18), (F19) et (F20) dans (F17), on obtient avec (F1) :  
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Avec l’égalité (15) du Papier 2, (F21) se reformule : 
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où us,L et us,R sont, respectivement les vitesses linéaires relatives du hs droit et du hs gauche n° s, 
définies au Paragraphe F.2. 
 
Puisque les seules actions en présence sont les forces et moments de liaisons inter-segmentaires, 
l’égalité (F14) s’applique et se réécrit avec (F15) pour chaque hs de la fibre : 
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où Λ est le nombre constant de têtes en WS par hs. 
 
Les formulations données en (F22) et en (F23) doivent rester invariables et égales à tout instant t. 
C’est le cas en l’espèce avec (F15), (F16) et les 2 conditions suivantes : 
     WSWS SR =       (F24) 
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L’égalité (F24) est vérifiée en (14) dans le Papier 2 et l’égalité (F25) se démontre : supposons que 
(F25) ne soit pas vérifiée et qu’un hs se raccourcisse à une vitesse différente des autres hs. Pour 
conserver l’invariabilité temporelle de (F22), le nombre de têtes en WS et/ou la distribution de θ de cet 
hs doivent être modifiés et par conséquence le terme relatif à cet hs ne vérifie plus (F23). 
En état stationnaire de la fibre musculaire où V et T sont constants, l’unique solution qui valide 
l’équivalence entre (F22) et (F23) est celle proposée avec les égalités (F15), (F16), (F24) et (F25). 
 
Conclusion 
Dans le papier 2, nous postulons que le levier d’une tête en WS se déplace dans un plan fixe contenant 
l’axe du filament d’actine. L’implication de cette hypothèse sur la géométrie inter-segmentaire d’une 
tête en WS mène, d’une part à l’expression (F22) établie grâce à la colinéarité des vecteurs 
« moment » et « vitesse de rotation angulaire de S1b » pour chaque tête en WS, et d’autre part à 
l’égalité (F24). La solution pour l’équivalence de (F22) et (F23) ne se conçoit pas hors cette 
hypothèse, apportant ainsi un élément supplémentaire à son bien-fondé. 
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